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MOUVEMENTS DES DIATOMEES
1V - LE MOUVEMENT TRANSAPICAL
DE COCCONEIS PEDICULUS EHRENBERG '

Jean BERTRAND

42, rue de Malvoisine - 45800 Saint Jean de Braye, France

RESUME - Bien que vivant en épiphyte, Cocconeis pediculus se déplace fréquemment et pour cela
réalise des mouvements identiques aux autres diatomées raphidées. Cette espice monoraphidée a
une face valvaire concave transapicale qui contient le raphé. Elle exécute de surprenants mouve-
ments transapicaux de 180° qui sont observés, décrits et analysés dans ce travail; ils posent un
difficile probléme de biomécanique. Cette étude sert &galement de test de vérification de trois hypo-
théses concernant la compréhension des mouvements des diatomées: Harper (1967), Hopkins &
Drum (1966), Edgar & Pickett-Heaps (1983), sans parvenir & faire un choix définitif. Des moyens
tels que Ia géométrie descriptive, I'analyse cinématique graphique, la statique graphique sont utilisés
et, grice & la connaissance de la densité, ils permettent une estimation des efforts nécessaires 2 la
diatomée pour exECUter Ses MoUvements transapicaux.

ABSTRACT - Although living = epiphyte, Cocconeis pedicalus moves frequently and in order to
do so, it moves the same way as the other raphide diatoms. This monoraphide species has a concave
valvar and transapical side which comtains the raphe. It evolves through surprising 130° transapical
‘movements which are observed, described and analysed in the following study: and they araise &
difficult problem of bio-mecanics. This study also serves as a test for three assumptions concerning
the understanding of diatoms movements: Harper (1967), Hopkins (1966), Edgar & Picket-Heaps
(1983) without succeeding in taking a final choice, Tools as descriptive geometry, graphical cine-
matical analysis and graphical statics are being used and thanks to the knowledge of density they
enable to estimate the efforts a diatom nieeds in order to do those transapical movernients

MOTS CLES - Diatomées, Cocconeis, force, ci

INTRODUCTION

Les déplacements de Cocconeis pediculus sont connus depuis longtemps car
Germain (1936, p. 53), s'il ne les décrit pas dans son étude sur I'écologie de cette
espéce, admet qu'elles se déplacent sur les filaments de Cladophora. Nous n'avons
trouvé I'évocation du mouvement de Cocconeis, d'une manidre certaine, que chez
Riaux-Gobin (1991) qui s’interroge sur les déplacements en masse de ce genre dans
des sédiments marins. Cependant, leurs vitesses de déplacement ont éré mesurées et

“ Communication avec film vidéo présenté au 132me colloque de I Association des Diatomistes de
langue frangaise: Banyuls (France) du 26 au 30/09/1994.

Source : MNHN. Paris



2 1. BERTRAND

leurs mouvements recensés (Bertrand, 1990-1992) pour deux espdces d’eau douce:
Cocconeis placentula Ehr. et Cocconeis pediculus Ehr. Cette dernitre a retenu toute
notre attention car elle exécute des mouvements surprenants qui méritent une analyse
biomécanique. En effet, si le déplacement sur un filament de Cladophore semble
logique et en relation directe avec la forme concave de 1'hypovalve, par contre, le
glissement sur un plan de verre apparait beaucoup plus problématique. Quant au
pivotement polaire dans I"espace aquatique et le basculement transapical, ils paraissent
difficilement crédibles si I'on n’a pas eu la précaution de les enregistrer. Nous ne
pouvons, bien entendu, tous les éudier dans un court article, aussi avons-nous choisi
de traiter le mouvement transapical qui nous permet d’aborder sa résolution a 1'aide de
plusieurs techniques qui devraient se montrer particuligrement efficaces pour I'étude
d’autres mouvements complexes, Par ailleurs, un point important milite en faveur de
ce choix; Cocconeis pediculus est une monoraphidée, ainsi il ne peut y avoir
d'interaction due au deuxizme raphé lors des mouvements, comme cela est possible
chez les biraphidées. Cette disposition permet donc une analyse plus rigoureuse et une
interprétation sans équiveque.

MATERIEL ET METHODES

Le matérie! vivant a été récolté dans la région d’Orléans (France) dans tous les
lieux ol se développent des Cladophora qui semblent étre les seules algues colonisées
spécifiquement par Cacconeis pedicufus.

Le matériel d’observation un mi optique OLYMPUS BH2
avec un objectif & sec (x 40) pour 'observation du vivant, et un objectif 3 immersion
(x 100, ouverture 1,35) pour les frustules montées dans le Naphrax (indice 1,74). Pour
P’enregistrement vidéo, un capteur d'image CCD couleur (BISCHKE F12) avec moni-
teur couleur (BISCHKE TVM 10F) et magnéloscope multistandard (VHS-PAL V.S
498 SEG). Les séquences significatives ont fait 'objet d'un film de 14 minutes. 1l a été

i deux. en trois di & I'échelle 3500/1 en almglass
incluant les chloroplastes bruns & partir des photos couleurs et des photos M.E.B. pour
la reproduction des formes et détails extérieurs du frustule. Les photos en M.E.B. ont
&16 réalisées a Pura (Suisse) par Giittinger sur 1SI Super IIIA 4 30 KV, aprés filtration
sur filtres nucléopores et métallisation & l'or fin sur appareil Balzers. L analyse image
par image toutes les 0,04 secondes, et par plan optique en comparaison avec

Fig. 1. - Maguette de Cocconeis pediculus - échelle 3500/1. Cette maquetie permet de mieux com-
prendre la forme complexe de la diatomée. Fig. 2. - Pivotement polaire conique sur une extrémité
de matidre organique - échelle 20 um. Fig, 3. - Cocconeis pediculus fixé sur un Cladophora sp.
L’axe apical de la diatomée est perpendiculaire 3 I'axe du filament de Cladophora - éctelle 20 ym.
Fig. 4. - Photo de C. pediculus au M. E. B. (a). Vue de dessus de la diatomée assemblée; épivalve
convexe vers I'observateur. (b) Vue de dessous; hypovalve concave vers I'observateus. On notera la
forme arquée des raphés qui s’emboftent avec les sillons de la face convexe avant la séparation lors
de division végétative. On notera également la forme spécifique du bord du frustule. (c) Hypovalve
concave vue de Vintérieur - échelle 10

Source - MNHN. Paris
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4 J.BERTRAND

1'orientation spatiale de la maquette (F]g 1) a perrms en s appuyant sur la géométrie
descriptive (Voilquin, 1989), la 2 I'orientation
spatiale de Ia diatomée au cours de ses vl PoE e g dynamique, les
techniques de graphique statique (Larralde, 1981) ont ét8 utilisées.

OBSERVATIONS

Avant d'aborder le probleme principal du mouvement transapical, il nous sem-
ble indispensable de passer en revue I'ensemble des mouvements qui ont été observés
pour bien montrer leurs diversités et leur complexité malgré 'apparente fixité de
Cocconeis pediculus lorsqu’il est fixé sur les filaments de Cladophora.

Les mouvements

Le mouvement apical est le plus facilement observable car il suffit de récolter
des Cladophora bien colonisés, d’en mettre quelques brins dans un tube A essais et
dagiter. Un prélévement montrera certainement des Cocconeis pediculus qui se dépla-
cent sur la lame de verre. Le déplacement s’effectue toujours sur la face valvaire con-
cave (hypovalve), 2 la vitesse moyenne de 2,3 um s" % 6 %, en changeant fréquem-
ment de sens. La partie avant, dans le sens du déplacement, est souvent inclinée vers le
substrat, mais ce n’est pas exclusif. La progression sur des filaments d’algues a été
observée plus rarement et elle peut s'effectuer sur la génératrice du cylindre ainsi
qu'en hélice autour du filament, sans ralentissement sur les Cocconeis pediculus fixés.
Nous n'avons jamais observé de déplacement sur les faces connectives ni sur
I'épivalve. Ces observation semblent banales si 1'on ne connait pas la morphologie
particuligre de cetie diatomée; nous y reviendrons.

Le pivotement polaire horizontal est assez souvent observé hien que de fré-
quence moindre que celui exécuté par le Cocconeis placentula. Nous pensons que la
forme fortement concave de Cocconeis pediculus doit géner I'exécution du mouve-
ment. Ce pivotement peut atteindre 360° en 3 secondes.

Le pivotement polaire vertical est réalisé lorsque Cocconeis pediculis pro-
gresse sur le substrat naturel, mais il est beaucoup plus rare lorsque la diatomée pro-
gresse sur une lame de verre. Les angles parcourus vont de 15° a 60° en moyenne:
toutefois, il a &8 observé des pivotements de 180° en une fraction de seconde, la dia-
tomée passant de la face conyexe sup laguelle elle reposait A la face concave, par l'axe
apical. Ce pos un probléme de bi ique du méme ordre
que celui d'Eunctia peumahs (Kiitz) Rab. (Bertrand, 1993b) et il mériterait a lui seul
une érude.

Le pivotement polaire conique dans I'espace aquatique est fascinant lorsqu’on
a la chance de I'observer. Pour I'exécuter, Cocconeis pediculus doit &tre posé sur une
pointe de mati2re organique de quelques microns, en contact avec la face concave
contenant le raphé (Fig. 2). On peut alors observer de nombreux pivotements polaires
de 360° avec glissement simultané ou non le long du raphé ainsi que des basculements
wansapicaux limités toutefois en amplitude.

Source  MNHN. Paris



MOUVEMENT TRANSAPICAL DE COCCONESS PEDICULUS

Le i 4 notre i n'a jamais été décrit et nous
avons eu la chance de pouveir I'enregistrer sur vidéo'. Une série de photos nous man-
trera plus loin les caractéristiques surprenantes lors de I'analyse. Ce mouvement peul
&tre exécuté dans des temps trés variables qui vont de quelques centidmes de secondes
Jjusqu’a 7 secondes. C’est le mouvement que nous analyserons.

Morphologie

Pour bien comprendre le probléme posé par le mouvement transapical de cette
espece, il est i de définir sa ie avec précision.

A Pétat vivant la discrimination entre Cocconeis placentula et Cocconeis pedi-
culus est délicate. Toutefois, chez ce dernier, la vue valvaire qui est le plus souvent ob-
servée sur la lame de verre a un contour elliptique trés arrondi (les foyers de Dellipse
sont prss du centre de lz diatomée) avec des apex de faibles rayons dannant une image

i lorsque la diatomée est inclinée apicale-
ment vers le substrat. Enfin, et i a Cocconeis la ceinture
connective est trés peu visible, sauf lorsque la diatomée est inclinée ransapicalement.

A état de frustule, le genre Coccaneis a fait Pobjet de nombreux travaux spé-
cifiques de morphologie et de taxinomie; Cleve (1895), Hustedi (1945), Patrick &
Reimer (1966}, Kreis & Stoermer (1979), Krammer (1991), Krammer & Lange-Berta-
lot (1991), pour ne citer que les plus imponants. Cependant, Cocconeis pediculus a
bénéficié d’une description compléie de la morphologie ultrastructurale du frustule
grice aux wavaux de Gerloff & Riverra (1979) et plus récemment, par une iconogra-
phie plus restreinte de Giittinger (1992). Nous ne reviendrons pas sur ces descriptions,
pour nous attacher plus particulirement 4 la forme de 'hypovalve concave spécifique
de cette espéce. Certe forme est, semble-1-il, bien adaptée aux supports généralement
chaisis que sont les filaments de Cladophora sp.

On peut toutefois s’interroger sur la bonne relation géométrique entre le
support et la diatomée, car il n’est pas rare de rencontrer dans des colonies trés denses
des individus fixés perpendiculairement sur un filament (Fig. 3). La question est de
savoir si la concavité est constante ou variable, permettant ou non i la diatomée
dadopter le support le plus adéquat, et de se positionner sur le filament en fonetion de
Ia courbure de sa valve. D’autre part, le déplacement sur un plan est peut-8tre le fait de
cellules dont la concavité est minimale, voire inexistante, quoique 1'on observe bien
cette courbure sur des cellules de dimensions maximales chez Giittinger (1992) (Fig.
4ab,c). Pour lever ce doute, il a &t procédé 2 la mesure de 150 courbures
d’hypovalves de différentes largeurs de diatomées complates, comprenant épivalves et
hypovalves assemblées afin d’éviter toute déformation ou écrasement lors de la prépa-
ration. Nous avons d'abord mesuré la profondeur (f) puis, 2 1'aide d’une formule
générale, nous avons calculé le rayon (R) de courbure (R= 4f” + 1/8f) en fonction de la
largeur (1) de la diatomée. On observe alors que la profondeur varie en fonction de la
largeur de ta valve {corr. + 0,773), mais avec un taux moyen d'accroissement trés fai-
ble d'environ 15 %. On constate que le rayon de courbure est parfaitement correlé 2 la

' Séquences présentées au 102me colloque de I'ADLAF du 25 au 28 sepieribre 1990, les Ambiez
(France),

Source - MNHN. Paris



6 J. BERTRAND
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Fig 5. - Schéma montrant la relation étroite entre 1a largeur de la diatomée et le rayon de courbure

largeur (r = 0,954) (Fig. 5), et que 'accroissement du rayon varie de 6,5 ym pour 12
um de largeur, & 14 pm pour 20 pm. Les conséquences sont trés importantes: en effet,
on peut affirmer que toutes les hypovalves de Cocconeis pediculus ont une forte
courbure et qu’ainsi elles ne peuvent jamais adhérer sur toute la surface, sauf si les
extrémités des filaments de Cladophora mesurent au maximum 15 um de diaméire,
comme le montre la figure 6 A, B,

La concavité de I'hypovalve, conjuguée avec la forme elliptique de la
ceinture connective, a pour conséquence principale de ne laisser que deux points de
contact avec le filament support et, a forriori, avec le plan lorsqu’il s’agit d'une lame
de verre. Ces deux points de contact A, B (Fig. 7) de part et d'autre de la valve, au
niveaw des nodules centraux, élévent donc le raphé de I'hypovalve au dessus du
substrat de 1,76 um 2 6,5 pm suivant la largeur de la diatomée. Cette disposition est
capitale car, puisque la diatomée se déplace, il faut bien que les organelles assurant la
propulsion établissent e contact avec le substrat. Elles révélent ainsi, indirectement,
leur longueur minimale. On confirme ici que les microfibrilles peuvent &tre trés
longues pour permettre l'atmaction ou le déplacement A partir d’une distance
importante. Cette trés grande longueur des microfibrilles est également confirmée par
le pivotement transapical de 180° 3 partir de la face convexe qui réclame des

Source - MNHN Paris



MOUVEMENT TRANSAPICAL DE COCCONEIS PEDICULUS 7

C.pediculus L & Clado hora

Fig 6. A - Coupe i @'une tige de Cladophora de diambtre 58 pm, montrant
Ia relation de trois C. pediculus de différentes largeurs dont I'axe est paralidle 3 celui de Cladophiora
et une perpendiculaire A cet axe. On notera les contacts ponctucls. B - Deux €. pediculus suz une
extrémité de tige de Cladophora de diamdire 25 jm. Cest seulement dans ce cas qu'il y & contact
complet avec 'alzue.

microfibrilles de 15 & 20 um au moins pour étre efficace. Il ne peut y avoir aucun
doute car, dans le cas de cette monoraphidée, les microfibrilles sont issues du seul
raphé qui est sur la face concave opposée au substrat. Des observations similaires ont
&6 faites avec des distances moins grandes pour Rhoicosphenia abbreviata (Ag.)
Lange-Bertalot (Bertrand, 1991} et pour Eunotia pectinaiis (Bertand, 1993b). Il reste &
savoir si les dimensions importantes des microfibrilles sont communes ou spécifigues
A certaines cspices. En effet, Edgar (1979) avait réalisé des mesures de distances de la
diatomeée ma substrat par systéme interférenticl et avait obtenu des résultats contrastés.
Pour Navicula sp., elle mesurait des distances trés faibles (100 nanomatres) avec des
contacts ponctuels alors que pour d’autres diatomées il ne semblait n'y avoir aucun
contact, ce gui i des di i pour les i

Analyse des tr

Les mouvements transapicaux observés sont figurés dans la figure 8 ticée du
film vidéo. Les mouvements s’étendent sur une distance de 236 um pendant 44

Source - MMHN. Paris



8 J. BERTRAND

Ptan tramsapical

0 1 0
1 plan valvaire % plan apical
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Fig. 7. - Détermination par la géométric descriptive de la forme en plan apical du bord de
I'hypovalve concave. A partir de la vue transapicale et de la vue valvaire les points projetés
dérerminent des intersections qui sont les lieux géomstriques des bords du fruswle. Centre de
gravité: “G”. Points de contact avec le plan: “A” et “B".

Source : MNHN. Paris



MOUVEMENT TRANSAPICAL DE COCCONEIS PEDICULUS 9

secondes. On observe dans cette séquence de 24 images, deux mouvements trans-
apicaux de 180° chacun. Dans le premier, Cocconeis pedicuius passe de la face
concave orientée vers le substrat A la face concave opposée au substral, tout en
progressant. Dans le deuxizme mouvement, c’est I'inverse qui se produit. A partir du
temps zéro, le premier mouvement commence réellement & la séquence 12 secondes
par un soulévement léger d’un bord de la diatomée, et se termine a 20 secondes par un
basculement brutal entre 19 et 20 secondes. Dans le deuxidme mouvement, le
pivotement transapical commence & 34 secondes et se termine 2 44 secondes.

Pour permetire une analyse biomécanique précise, il est d’abord indispensable
d’avoir la certitude qu’il s’agit bien d’un basculement de 180°. En effet, si le mouve-
ment n'atteignait que 90° avec retour immédiat de la face concave vers le substrat,
nous aurions pratiquement les mémes images du contour de fa diatomée, mais les im-
plications seraient différentes. C'est pourquot il a été nécessaire de fabriquer une ma-
quette 3 I’échelle 3500/1 en altuglass avec figuration des chloroplastes inclus, La com-
paraison des images microscopiques et des attitudes de la maquette, analysées outes
les 0,04 secondes (Fig. 9) entre 19 ot 20 secondes dont nous avons extrait il photos.
nous a permis de comprendre, & l'aide de la géométric descriptive, les orientations
spatiales de Cocconeis pediculus, et ¢'est précisément la position du triangle transpa-
rent & P'intérieur des chloroplastes (fliches sur photos) qui nous a convaincu de la
rotation complete de 180°,

- i tral-dorsal (séquence 19,41 secondes, face
concave vers le substrar, 3 séquence 20,39 secondes, face convexe vers le
substrat - Fig. 9)

L'illustration & 1'aide de schémas replagant la diatomée dans son environnement
vue entre lame et lamelle, analyse chaque photo depuis 19.4] secondes jusqu’a 20,39
secondes. 11y a d"abord un pivotement trés rapide de 58° 3 90° (19,57 2 19,71 = 0,14
secondes soit 228%seconde” puis la fin du mouvement, de 90° & 180° (19,71 & 20,39 =
0.68 secondes) soit 132°seconde’’. Le pivotement complet s'effectue en 0.82 seconde

2 la vitesse moyenne de 148°seconde’”.

Fig. 8. - Extrait v film vidéo monirant les mouvements transapicaux de 0 2 12 secondes - mouve-
ment apical; de 12 2 19 secondes - inclinaison progressive jusqu 58°% de 19 & 20 secondes -
mouvement transapical de 58 & 180°. On notera Seq. s - e riangle wanisparent (fleche) est pointe
en baut - en Scc. 205 - ke méme iriangle est poiite en bas (fche); de 34s 4 445 - 2éme mouvement
transapical inverse du premier: en Seq. 42s la pointe du iriangle (fdche) est de nouveau pointe en
haat. Echelle 20 jm.

Fig. 9. - Extrait du film vidéo montrant le mouvement transapical face concave vers face convexe
Pour une compléte compréhension du phénomene les croquis sous chaque photo représentent la
diatomée dans son environnement en vision latérale (suivant fleche) entre fame ef lamelle couvre-
objet. On noterz que le mouvement Tansapical s'effectue entre 19,575 et 20, 39s soit en 0,825 On
ate également les abréviation suivantes: C.p. pour Cocconeis pediculus, N.i.pour Navicula tripunc-
tata {sous \a lamelle), E.p.: pour Eunatia pectinalis dressé verticalement. MO, pour matiére orga-
nique. La ligne en traits mixtes sur croquis correspond s plan de netieté maximum de I'objectit.
Echelle 20 pm.

Source . MNHN, Paris
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12 1. BERTRAND

Nous aflons essaycr de comprendre ot d’expliquer 3 I'aide de wois théories exis-
tantes, les deux phases qui mettent en jet des phénomenes différents,

1°) Harper (1967) préconisait le glissement de la diatomée sur un ruban de mu-
cus issu du raphé. Dans le cas de Cocconeis pediculus, la création dune force de pous-
sée verticale de bas en haut entre le substrat et la face concave pourrau provenir de la
sécrétion du mucus qui s’ et & la diatomée, Cepen-
dant, ceite hypothése wtilisable pour la premiére phase de 0° 2 58°, ne I'est plus pour la
suivante, car le pivotement “éclair” en 0,14 seconde pour passer de 58% 3 180° paraft
improbable. En effet, si le mucus adhére dans la premigre phase pour assurer le mou-
vement apical, il adhére également dans le deuxiéme et devrait résister 2 la poursuite
du . Quant au pi ical retour, il parait impossible puisque le
mucus est sécréié par la face opposée au substrat.

2°) Hopk.ms & Drum (1966), aprés avoir dscouven des microfibrilles issues du
raphé, & I"hypothése de leur é La aun
biologique universel et les myofibrilles des systémes musculaires ne peuvent fonction-
ner qu'en traction par raccourcissement des faisceaux actine-myosine; ¢’est un phéno-
méne bien connu qui vient d’étre démontré par Finer er al. {1994). De plus, dans le
régne végétal, de nombreuses micro-algues et leurs cellules sexuelles sont munies de
flagelles possédant des faisceaux de mi qui, par le gli el de
leurs faisceaux de tubuline, provoquent I’agitation des flageilcs et le mouvement, Il est
donc acceptable d’admettre que les microfibrilles des diatomées fonctionnent suivant
V'un ou Pautre de ces schémas, bien que nous mayons jusqu'alors aucune preuve
directe, du moins 2 nowre connaissance. Néanmotns, Edgar (1979) m mis en évidence la
présence d’actine sur le plasmalemme des diatomées. En partant de ce principe et en
admettant comme prouvé par Hopkins & Drum Dexistence de faisceau contractiles
issus du raphé, nous pouvons nous représenter la face concave de Cocconeis pediculiss
suivant la figure 10. Sur les deux raphés partent des faisceaux divergents de microfi-
brilles qui peuvent atieindre les bords extérieurs du frustule et méme au-dels. Pour
basculer wansapicalement, la diatomée doit donc effectuer une action latérale des

Pfan transapicai Plan apical
met

Fig. 10. Schéma de Cocconeis pedicidus avec les hypothétiques microfibrilles (mch).

Source - MNHN. Paris



MOUVEMENT TRANSAPICAL DE COCCONEIS PEDICULUS 13

microfibrifles issues du raphé et c’est la forme particulizre de Cocconels pediculus qui
ie permet. Nous avons démontré a 1'aide de la géométrie descriptive que les deux apex
sont relevés suivant la courbe du plan apical dans la figure 7, ce qui laisse, entre la
lame de verre et le bord extérieur du frustule, un espace important par lequel les mi-
crofibrilles poursont s’épanouir ot adhérer au substrat plus loin que le bord externe. En
effet, pour agir efficacement, la force de traction des microfibrilles (mcf) issues de (a)
et s’ hant en (S5) doil obli; passer au dessus du point d*appui 10 sur la
figure 11 et de ce fait créer un couple de force variable, Fi 3 Fv, avee une distance dH
3 dv qui viendra en opposition avec le couple résistant de masse M appliqué de GH 2
Gv par la distance Dmax & DO. Par ailleurs, {a microfibrille exergant la traction doit
&tre libre sur toute sa longueur et ne pas rencontrer le bord du frustule lors de la rota-
tion verticale car alors clle souléverait la diatomée qui glisserait horizontalement; ¢’est
cc qui est montré dans la figure 11, o fa microfibrille partant de 0 sur le raphé passe
au contact de 5 (position 58°) pour §'accrocher au substrat en §5. Ceci détermine une
zone d'efficacité d’accrochage probable figurée en hachuré. Au defd de D = 0, la
projection verticale de Gv dépasse le point d"appui 10 et la diatomée peut poursuivre,
sans effort de traction . le mouvement, par I"action de gravité, pour terminer le pivo-
tement de 58° 2 180°, comme nous 1'avons vérifié 3 l'aide de la maquette immergée
dans un aquarium. Toutefois, vu la position des microfibrilles, elles devraient conti-
nuer A agir et accentuer la vitesse du ical. Ce s'effectue
alors trés rapidement, ce qui confirme les observations microscopiques. Il est impor-
tant de souligner que Je passage au dessus du point 10 de la force de traction est indis-
pensable car, si la force passe au-dessous lorsque la microfibrille s”auache sous la face
cancave sur le substral, le couple de traction est négatif et la diatomée est plaquée sur
la lame de verre, ce qui est généralement le cas. L'analyse cinématique graphique que
nous avions utilisée antéricurement (Bertrand, 1993b) nous permet de déterminer les
efforts développés par les microfibrilles pour effectuer le mouvement transapical de 0
2 58°, limite ot les efforts s'annulent, Le poids dans 1'eau égal 2 7,2 nanogrammes est
calculé  partir du volume d’une diatomée mesurant 1848 pm' pour une densité de
1,395 g cm’ (Bestrand, 1993a).
La valeur de l'effort de traction varierait de 96 nanonewtons en position de
départ (GH) 2 annulation wuwle en position GV (Fig, 12) pous une longueur de
de deux microns seul Cette faible valeur est une surprise et nous
sommes tres éloignés des 2790 nanonmewtons du pivotement polaire de Ewnotia
pectinalis (Bertrand, 1993b). Toutefois Pefficacité de la traction et du pivotement
dépend de I'adhérence latérale de la diatomée. En effet, I'effort de traction a une
composante horizantale (fh) qui cst maximale au départ et égale & F x cos a (a étani
Pangle cntre la direction de la force et le substrat); elle atteint 88 nanonewtons. Est-il
possible que le mucus sécrété par la diatomée permette cette adhérence latérale ?
D’autre part, quelle est I'action de toutes les microfibrilles qui adhérent sous la face
concave ? Car, pour réaliser ce mouvemeal, il semble qu'il soit nécessaire que toules
les microfibrilles situées sur un caté du raphé participent & la traction, mais que du
61 opposé il y ait suppression de I'adhérence | A moins que, parce gqu'il y a défaut
d'adhérence sur un cOt&, il y ait possibilité de mouvement transapical, ce qui est plus
plausible. Les essais effectués avec la maquette munie de filaments figurant les micro-

Source - MNHN. Paris
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Fig. 11, Schéma montrant le mouvement transapical de 0 & 58° de C. pediculus en appui sur le point
10 du bord de la valve. On note: GH et Gv - position du centre de gravité, M - masse unitaire de la
diatomée. D - distance de la projection verticale du centre de sravité “G” au point d'appui 10. FH et
FV - forces directes issues du raphs en a, b o ¢ - centre de traction des microfibrilles (mef) et
ancrées en S. fh et fv - composantes des forces de traction FH et FV.

Source - MNHN, Paris
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Fig. 12. Grephique de Pévolution des eiforts de traction en nombre de masses unitaires M, en fonc-
tion de Ia position de la diatomée mm cours du mouvement transapical de 0 2 58°.

fibrilles, et immergée dans un aquarium, montre bien la grande facilité de réalisation
du mouvement transapical suivant le modele décrit ci-dessus.

Mais il y a nécessité: a) d’avoir un appui latéral ferme pour s"opposer 4 P'effort
wransversal, b) de n’avoir aucune adhérence sur le coté opposé.

L’utilisation de cette théorie pour expliquer ce mouvement est donc possible,
quoique avec beaucoup de réserves, en particulier avec celle relative aux forces de

Source : MNHN. Paris
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glissement latéral qui exigent une partie sous forme d’adhé par
le bord du frustule d’une part, et 2 la difficulié de créer un mouvement apical d’autre
part.

3°) La théorie de Edgar & Pickett-Heaps (1983) dans sa formulation définitive,
propose I'émission par le raphé de microfibrilles mucilagineuses. Celles-ci, en glissant
longitudinalement dans le raphé et en prenant appui sur le substrat, engendrent le mou-
vement apical par la waction exercée. Or, pour Cocconeis pediculus et plus particulid-
rement dans la phase de 0° 2 587 du mouvement transapical, il est bien évident qu’il ne
peut y avoir de traction latérale puisqu'il y a accrochage des microfibrilles sous le
raphé ! Ou alors, |l nous faut admettre unc modlmauon importante de la théorie en
intégrant le de di des microfibrilles de la théorie Hopkins &
Drum. Dans cette proposition les points de contact avec le substrat devront étre les
mémes (zone hachurée fig. 11) st Ia traction latérale sera effective lorsque les microfi-
brilles seront entrainées dans le raphé depuis I'apex jusqu'au cenire de () jusqu'a (b-
étoile), ou vice versa. Le déplacement longitudinal nécessaire pour obtenit 2 ym de
rémactation serait d'environ 7 um, soit &-peu-prés les 2/3 dc la longueur du dem raphé,
ce qui est parfaitement plausible (Fig. 11). Cette hypothése a, de plus, I'avantage
d’expliquer le mouvement apical de la diatoméc simultanément au mouvement
transapical lorsque les deux demi raphés agissent dans le méme sens. Par ailleurs, le
sens de déplacement dans le raphé importe peu, on obtient toujours le mouvement
transapical méme si les deux raphés fonctionnent en sens inverse. Mais alors, il n'y a
plus de mouvement apical. Par contre, comme dans la théorie précédente, nous ne
comprenons pas bien I"action des microfibrilles accrochées sur le substrat sous la face
concave de la diatomée. Les efforts résultants sont bien entendu plus élevés que dans
le cas précédent puisque les microfibrilles agissent obliquement, néanmoins ils
n’atteindront gue 110 nanonewtons, soit 15% de plus, cc qui est négligeable,

M, el doesm el (s&

34 secondes, face convexe
vers le substrat 2 séquence 44 secondes, face concave vers le subsirat - Fig, 8),

Dans la position de départ, 1a face concave ¢t le raphé sont opposés au substrat.
Les microfibrilles proches des apex devront donc se développer dune longueur néces-
saire pour atteindre le substrat, soit au minimum 8 & 12 um pour adhérer; il 0’y a,
semble-1-il, pas d'autre possibilité. Dés P'instant ob elles auront pris contact, elles
pourront effectuer leur traction soit par contraction, soit par glissement dans le taphé,
selon que I'on considére I"une ou I'autre des théories, C'est en admeuant ce fait que
nous avons essayé de vérifier si le mouvement transapical était possible 3 1'aide du
caleu] des efforts nécessaires. Les essais sur la maquette munie de fils de nylon figu-
rant les microfibrilles, nous montrent bien Ia grande facilit, sous une faible traction,
du retournement complet sur 180° de Cocconeis pediculus {Fig. 13),

L’érablissement d'un diagramme des efforts nous confirme la faiblesse de ceux-
ci qui n'atieignent que 21 nanonewlons, soit trois fois la masse de la diatomée (Fig.
14). La force extrémement faible nécessaire pour exécuter ce mouvement transapical
est due essenliellement & la forme wés arrondie du fruswle et 4 la position du centre de
gravité par rapport  cette face convexe. Tautefois, un point important est 3 considérer:
il 5*agit de la longuenr de rétractation des microfibrilles qui devra éire de 15 2 16 pm

Source . MNHN Paris
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Fig. 13. Schéma montrant Ie mouvement transapical retour de la face convexe vers la face concave -
Analyse ciné pesmettant la des positions du centre de gravité G &t
du peint de traction des microfibrilles R issues du raphé en fonction de la forme et de la rotation de
la diatomée. Les positions respectives de G (points noirs) et R (points blancs) suivant les repéres de
02 22 déterminent les distances DO & D22, 0 2 22 aux appuis O0 2 O13 et § point fixe d'ancrage
sur le substeat. 11s permetient le calcul de la force F de chaque position.

pour une longueur de 30 um au départ. Ceci demande réflexion car, dans e cas de la
théorie Hopkins & Drum, le raccourcissement devra effectivement attcindre ces 15
4im, et peut-étre est-ce possible dans le cadre du glissements de faisceaux de micro-
tubules; par contre, dans Ia théorie Edgar & Pickett-Heaps, le raccourcissement corres-
pondrait 3 un glissement e long du raphé de 17 & 20 um, ce qui dépasse nettement la
longueur du demi raphé. A titre d’exemple, sur la figure 11 nous avons figuré le glis-
sement de (a) 3 (¢ éwile ronde) et qui correspond 2 une rétractation de 7 um; nous
sommes déja au dela du nodule central. Ou alors, pent-&tre pouvons-nous imaginer que
les microfibrilles n'ont qu'une faible longueur de rétractation mais que, lors de
I'avancement du mouvement, d’autres microfibrilles s'accrochent 2 leur tour, rempla-
cant les précédentes en effectuant elles aussi une traction. ce qui permettrait d'effec-
tuer un mouvement complet. Celte suggestion serait d’ailleurs valable pour les deux
théories et annulerait les i écé car avec une de 2 pm, il

Source  MMNHN. Paris
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Fig. 14. Courbe de variation des effors de traction des microfibritles lors du mouvement transapical
retour {face canvexe sur le substrat vers face concave sur le substrat).

ne faudrait que 8 pour obtenir le bascul complet. Cependant ceci
nest acceptable que pour la phase de 180° & 58° car ensuite, lorsque la diatomée n'a
plus 2 faire deffort (58° 2 0°), lorsque la gravité agit et que la diatomée doit effectuer
une chute trds rapide, nous observons que ce mouvement est extrémement lent
(séquence 39 secondes & 44 secondes, Fig. ), s0it 5 sccondes identiques 4 la séquence
de 0 2 58° (séquence 12 secondes 2 17 secondes, Fig. 8). Iy a donc un effort résistant
et celui-ci pourrait semble-t-il étre généré par I'accumulation sous la face concave de
microfibrilles mucilagineuses produites lors du mouvement 180° 2 58°; mais cect reste
2 prouver.

CONCLUSION
L’éude du i de Cocconeis pediculus montre bien la
grande difficulté & les des €es et la relation di. é

substrat méme si celui-ci est simple, artificiel et quasiment inexistant dans la nature
comme support de diatomées, Des trois théories testées au cours de ce travail, aucune
ne donne vraiment satisfaction et ne peut expliquer les différentes phases des mouve-
menis transapicaux de 180°. La théorie Harper (1967) est acceptable pour la phase 0° &
58°, mais impossible 4 utiliser pour les suivantes, y compris le retour de 180° 3 0°. La
théorie Hopkins & Drum (1966) est valable avec réserves pour la phase 0° & 58°, cor-
recte pour 587 4 180°, acceptable avec réserves pour la phase 180° 2 0°, mais
n'explique pas le mouvement apical. La théoric Edgar & Picket-Heaps (1983) est

Source | MNHN, Paris
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inadaptée pour toutes les phases, & moins qu ‘on y appone des modifications sensibles;
elle expliquerait alors de fagon pius apical, avee

les réserves que nous avions déjd évoquées lors de 1'émde de Rhoicosphenia
abbreviata (Bertrand, 1991). Nous 0y reviendrons pas ici car, depuis cette date, aucun
fait nouveau, du moins A notre connaissance, n’est apparu. La compréhension bute,
comme nous I'avons démoniré, presque essentiellement sur la natre du systme
moteur des microfibrilles. Les études trés approfondies qui ont é1¢ faites par Hopkins
& Drum et Edgar & Pickett-Heaps, n’ont pas permis dc dégager avec certitude le mode
d'action. D'autres moyens devront certainement &tre mis en OSUVIE POUT Parvenir &
définir un meillear modtle.
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